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摘 要 : 贸 兰 属 的 分 类 系统 学 问题 争议 较 大 ， 吸 待 更 多 资料 淤 清 。 该 文 利用 体式 解剖 镜 和 石 
切片 技术 观察 了 紫 纹 锦 兰 的 花 结构 和 双 雄 葵花 药 发 育 特 征 , 为 兜 兰 属 及 其 所 在 的 构 兰 亚 科 
的 分 类 学 提供 新 资料 。 结 果 表明 : d) 花形 态 特 征 支 持 将 紫 纹 兜 兰 放置 于 兜 兰 亚 属 的 单 花 
DEM ZH, GR HARKS. ATE i Ree, JA A Ra, IBGE RS Br A 
等 。 (2) 花药 原 基 分 化 出 一 对 侧 生 并 列 的 药 室 ， 花 药 室 中 央 分 化 出 一 条 不 完全 贯穿 的 不 育 
隔膜 组 织 ， 将 其 分 化 为 两 个 小 孢子 圳 。 在 花药 成 熟 时 ， 不 育 隔 膜 组 织 被 降解 吸收 ， 两 个 花粉 
塞 通 过 次 生 融 合 形成 一 枚 马鞍 形 的 黏 性 花粉 团 。 〈3) 发 育 完整 的 花药 壁 有 4 层 ， 由 外 到 内 
分 别 为 表皮 、 药 室内 壁 、 中 层 和 绒 息 层 , 符合 单子 叶 型 花药 壁 。 花药 壁 共 绕 息 层 和 内 绒 息 层 ， 
均 为 2 核 。 在 2- 细胞 花粉 时 期 ， 中 层 和 绕 息 层 发 生 降解 ， 药 室内 壁 发 生 纤 维 状 加 厚 。 (4) 
小 孢子 母 细 胞 经 同时 型 胞 质 分裂 形 成 不 同 排列 方式 的 小 孢子 四 分 体 , 包括 正四 面体 、 左 右 对 
称 和 十 字 交 叉 型 ， 且 同一 药 室 的 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 不 同步 现象 明显 。(5) 在 雄 配子 体 
发 育 阶 段 ， 小 孢子 或 保持 在 四 分 体内 或 从 四 分 体 中 游离 出 来 ， 经 有 丝 分 裂 发 育 为 2- 细 胞 型 
花粉 ， 形 成 具有 条 性 的 四 合 花粉 或 花粉 粒 。 结 合 现 有 资料 ， 该 文 比较 分 析 了 紫 纹 忽 兰 不 完全 
贯穿 的 不 育 隔膜 组 织 、 单 子叶 型 花药 壁 、 有 具 2 核 的 绒 秸 层 和 内 绒 千 层 、 同 时 型 胞 质 分 裂 和 秋 
性 花药 等 特征 的 分 类 学 意义 ， 为 理解 兜 兰 属 及 构 兰 亚 科 的 分 类 学 和 保护 生物 学 提供 新 资料 。 
关键 词 : 兜 兰 属 ， 构 兰 亚 科 ， 花 药 壁 发 育 ， 小 孢子 发 生 ， 雄 配子 体 发 育 ， 花 粉 散 粉 单元 ， 分 
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Abstract: The taxonomy of Paphiopedilum Pfitz. has been disputed and needed more data for 
clarification. Floral morphology and anther development in P. purpuratum were observed using 
microscope and paraffin section to provide a better understanding of the systematics of 
Paphiopedilum, as well as those of Cypripedioideae. The results were as follows: (1) It was 
supported that P. purpuratum should be placed in Paph. subgenus Paphiopedilum Sect. Barbata 
by some floral features, including a single flower, sepal white with veins, petal spotted with 
blackish-maroon, pouch of a lip auriculate on both sides, and a staminode lunate. (2) At the early 
stage, anther primordium developed into a pair of laterally juxtaposed thecae. An incomplete 
sterile septa was differentiated in the center of each theca, giving rise to two arc-shaped 
microsporangia. When anther split, the sterile septum was discomposed and degenerated resulting 
in a mass of sticky pollens from two pollen sacs were fused into a unit. (3) The developed anther 
wall consisted of an epidermis, an endothecium, a middle layer, and a tapetum, conforming to the 
monocotyledonous type. Both tapetum and inner tapetum cells contained 2 nuclei. (4) Microspore 
mother cells underwent a simultaneous cytokinesis resulting in microspore tetrads with varied 
arrangements of tetrahedral, isobilateral, and decussate types. (5) Microspores produced 2-celled 
pollens via mitosis, which could be retained in pollen tetrads or released as monad. Based on the 
data available, some key features were selected for taxonomy and conservation biology of 
Paphiopedilum in Cypripedioideae, including the differentiation of sterile septum, the 
monocotyledonous type of anther wall, the binucleated tapetum, simultaneous cytokinsis, the 
sticky pollens and so on in Orchidaceae. 
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构 兰 亚 科 (Cypripedioideae Lindl.) 的 花形 态 特征 在 兰 科 里 较为 独特 ， 明 显 区 别 于 其 余 
四 个 亚 科 ， 主 要 包括 具有 两 枚 可 育 雄 蔓 和 花药 开裂 时 散粉 单元 为 条 性 花粉 (Dressler, 1986; 


Kocyan & Endress, 2001; Singer et al., 2008) 。 作 为 兰 科 的 基部 类 群 ， 具 有 两 枚 可 育 雄 营 的 构 
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长 期 以 来 


EES 


除了 南美 洲 特 有 的 三 个 小 属 外 ， 


， 兜 兰 属 的 分 类 系统 争议 较 大 ， 问 题 主要 集 
早期 的 分 类 系统 根据 唇 锥 形态 
兰 属 分 为 2 个 亚 属 或 6 NER. EAE 


雄蕊 的 拟 兰 亚 科 (Apostasioideae Rchb.) 的 亲缘 关系 较 近 ， 包 括 5 个 
有 独立 而 特定 的 地 理 分 布 (Dressler, 1986; Cox et al., 1997; Pridgeon et 
余 两 个 属 在 我 国 均 有 分 布 ， 即 构 兰 属 
健 
其 野生 资源 备 受 关 
家 林业 和 草原 局 农业 农村 部 ， 
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中 在 属 下 的 亚 属 及 其 分 组 的 处 理 。 
: (Atwood, 1984; Cribb, 1987) 和 细胞 学 (Karasawa, 1980, 1982) 
RUA B= 


属 应 该 划分 为 3 个 亚 属 (Cribb, 1998; 


Pridgeon et al., 1999) ， 虽 得 到 了 分 子 系统 学 证 据 的 支持 (Cox et al., 1997; Chochai et al., 2012; 


Tsai et al., 2020) ， 但 现 有 


健 等 ，2009) 。 在 重 
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成 的 花序 , 层 锥 基部 无 耳 


司 兜 兰 属 的 分 类 系统 仍旧 采纳 两 个 亚 属 的 概念 〈 郎 楷 永 ，1999; 
建 折 兰 属 分 类 系统 的 研究 资料 中 ， 叶 面 斑 块 的 有 无 和 展 办 形态 常 被 


属 的 物种 鉴定 特征 〈Cribb, 1998; Pridgeon et al., 1999; B[JÉZk, 1999; 刘 仲 健 等 ， 
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兜 兰 亚 属 (Paph. subgenus Paphiopedilum) 的 
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学 价值 极 少 受到 关注 。Cribb (1998) 认为 单 花 斑 叶 组 普遍 具 
有 具 明暗 镶 氏 斑 块 而 与 其 
， 该 亚 属 的 多 花 无 耳 组 (Paph. Sect. Coryopedilum) 多 为 有 数 条 花 组 
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状 结构 , 叶片 光 滑 净 色 无 斑 块 。 紫 纹 
种 栽培 和 命名 发 表 的 物种 , 模式 标本 产 于 我 国 的 


弘 忽 兰 [P. purpuratum (Lindl.) Stein] 


香港 , 在 福建 、 广 东 、 


广西 和 云南 以 及 境外 的 
紫 纹 兜 兰 被 放置 于 兜 兰 


Hee T IDE 
近年 来 的 
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越南 也 有 分 布 ( 刘 仲 健 等 , 2009) 。 TR REIN T 
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(Cribb, 1998; Pridgeon et al., 1999; 即 楷 永 ，1999) 。 


分 子 系统 学 进一步 把 它 
2012; Tsai et al., 2020 ) ， 

花形 态 和 花药 发 育 
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谭 庆 琴 等 ，2020) 。 
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药 室 的 数目 、 花 药 壁 发 
、 花 药 成 熟 时 的 散发 单元 等 


Johnson & Edwards, 2000; Harder & Johnson, 2008; Æ% , 2023), 1E 


列 入 单 花 斑 叶 组 (Paph. Sect. Barbata) (Cox et al., 1997; Chochai et al., 
关于 它 的 形态 学 和 花药 发 育 特征 的 研究 资料 较 少 ( 刘 仲 健 等 , 2009). 
胚胎 学 特征 在 兰 科 分 类 系统 学 中 发 挥 着 重要 作用 , GIR SAB: 
育 类 型 、 绒 秸 层 特征 、 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 
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研究 资料 较 少 (Sood, 1989; 


C Chase et al., 2015) 


最 新 的 兰 科 分 类 系统 为 理解 五 个 亚 科 的 花形 态 
学 意义 提供 了 基础 框架 


。 现 有 兰 科 花 药 发 


和 胚胎 学 特征 的 分 类 系 
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(Orchidoideae ) (Swamy, 1946; Maheshwari & Narayanaswami, 1952; Kant & Bhanwra, 2010) 


FWE} (Epidendroideae) (Bhanwra & Vij, 2003; Kant, 2019, 2023; 谭 庆 琴 等 ，2020) 。 
在 具有 双 雄 营 的 构 兰 亚 科 中 ， 构 兰 属 的 花药 发 育 过 程 研究 资料 较为 详细 (Swamy, 1949; 


Brown & Lemmon, 1996; Sood & Rao, 1988; Kant, 2011) ,但 兜 兰 属 的 花药 发 育 资料 相对 少见 


(Swamy, 1949; 任 玲 和 王 伏 雄 ，1987) ， 其 余 三 个 属 的 资料 也 较为 匮乏 Johri et al., 1992; 
Cribb, 1998) 。 本 研究 利用 体式 解剖 镜 和 石蜡 切片 技术 ， 观 察 了 紫 纹 兜 兰 的 花 结构 和 花药 发 
育 过 程 中 的 不 育 限 、 胞 质 分 裂 方式 、 花 药 形态 等 特征 ， 结 
合 现 有 资料 ， 比 较 分 析 了 它们 的 分 类 学 意义 ,为 理解 兜 兰 属 及 构 兰 亚 科 的 分 类 学 和 保护 生物 
学 提供 新 资料 。 
1 材料 与 方法 
紫 纹 忽 兰 栽培 于 西南 林业 大 学 科研 教学 实习 基地 (云南 丰 春 坊 生 物 科 技 有 限 公 司 兰 花 资 
WED ， 生 长 多 年 ， 正 常 开花 。2017 一 2020 年 ， 连 续 4 ERRATA A IN A TES A 
花 ， 取 15 采 左 右 新 鲜 开 放 花 ， 在 徕卡 体式 解剖 镜 (Leica M165 FC) POSS. rest. 
花粉 团 等 花 结构 的 形态 特征 并 拍照 ， 其 余 材料 固定 在 50% 的 酒精 ，24h 后 转 入 70% 的 酒精 
常温 保存 。 取 固定 后 的 材料 ， 按 发 育 形态 分 为 3 个 阶段 ( 幼 嫩 花蕾 期 、 花 董 期 、 开 花期 〉， 
每 个 阶段 取 5-10 林 。 材 料 经 酒精 梯度 脱水 、 二 甲 茜 透 明 、 浸 蜡 包 埋 ， 常 规 石蜡 切片 (Leica 
RM 2235， 切 片 厚度 为 8 hm) 。 切 片 经 烘 干 、 脱 典 、 复 水 、 爱 氏 苏 木 精 染色 、 中 性 树脂 胶 
封 片 后 ， 制 成 永久 切片 。 切 片 在 尼康 显微镜 (Nikon E100) 下 观察 并 拍照 ， 利 用 图 像 编 辑 软 
. {E (Adobe Photoshop CS6) 制作 图 版 。 兰 科 植 物 结构 术语 参考 《中 国 兰 科 植 物 鉴别 手册 》 
Q ( 陈 心 启 等 ，2009) . 
结果 与 分 析 
2.1 花形 态 及 解剖 特征 
紫 纹 忽 兰 具 有 以 下 典型 的 花 结构 特征 〈 图 版 I; 1) : PATE, EEKE 30 cm UE; EK, 
深 紫色 ， 带 明显 条 纹 ; PEA AE. PONTE, Web, TR ARR ERA: 合 苯 片 狭 披 
HE, 与 子 房 并 列 向 下 生长 ; WERKA, 具 紫 红色 脉 纹 , WAR BORIS: IRA, 
圳 口 方 阔 ， 前 端 无 缺 刻 ， 两 侧 具 一 个 直立 的 耳 ， 基部 的 侧 裂片 向 内 卷 ， 具 疣 状 突起 。 解 剖 镜 
下 ， 可 观察 到 雄 巷 和 雌蕊 仅 在 基部 愈合 为 半生 合营 柱 ， 呈 扁平 半圆 柱 形 ， 分 背 腹 面 ， 密 被 紫 
BRE: 两 侧 各 有 1 枚 可 育 雄 蕊 ,花丝 肉质 短 粗 ， 上 部 有 独立 生长 的 柱 尖 和 退化 雄蕊 ， 肉 
质 扁平 呈 导 状 ， 朝 近 轴 面 呈 90° 弯曲 生长 〈 图 版 I; 2~4) 。 退 化 雄 巷 倒 心 形 半 月 状 〈 图 版 1 
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2,3); 柱头 圆 饼 状 ， 表 面 光滑 ， 带 三 浅 裂 (图 版 [1 3-50 . ARAE, WM RRS 
与 柱头 近 等 高 (图 版 [{: 50 ， 可 见 花 药 由 一 对 侧 生 花药 室 组 成 图版! 6) ， 每 个 花药 室 顶 
WRAHA- RR EAB: 5, 6) 。 发 育 后 期 ， 花 药 室 沿 浅 槽 开裂 《图 版 1 7) ， 露 出 
表面 光滑 、 呈 弯曲 棒状 ， 但 粘 成 一 团 的 花粉 《图 版 1 


2mm 


1. 花形 态 。2~4. ROMS EINE (20 ， 侧 面 3) AM (40 ， 示 柱状 合营 柱 、 肉 质 盾 型 柱头 、 呈 半 


月 状 的 扁平 退化 雄 葵 和 两 枚 可 育 雄 蕉 。5，6. 早期 合营 柱 的 极 面 $) 和 侧面 《6) ， 示 柱头 表面 三 浅 裂 ， 


可 育 雄 蕊 由 一 对 顶部 浅 多 (第 头 所 指 ) 的 侧 生 药 
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头 所 指 ) . 8. 成 熟 花 药 开裂 ， 花 药 壁 降解 ， 露 出 光滑 的 黏 性 花粉 团 。a. 花药 ; aw. 花药 壁 ，d. 中 莹 片 ; f. 


花丝 ;，g. SSH; 1 ENG p. 4X8; sp. 用 性 花粉 团 ; t. WAR: sta. IBLE; sti. 柱头 。 
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1. Flower. 2-4. An undeveloped gynostemium in front (2), side (3), and back (4) views, indicating a disk-like 
staminode, a fleshy shield-like stigma, and two lateral stamens. 5, 6. A undeveloped gynostemium in top (5) and 
side (6) views, indicating 3-lobed stigma and anther consisting of two lateral thecae with a longitudinally shallow 
groove (arrow indicated). 7. A ripened anther with a slit on each theca (arrow indicated). 8. A ripened anther with 
remaining of anther wall and a mass of sticky pollens exposed. a. Anther; aw. Anther wall; d. Dorsal sepal; f. 
Filament; g. Gynostemium; I. Lip; p. Petal; sp. Sticky pollens; t. Theca; sta. Staminode; sti. Stigma. 
图 版 工 紫 纹 兜 兰 的 花形 态 特征 
Plate I Floral morphology in Paphiopedilum purpuratum 

2.2 花药 壁 发 育 
在 早期 花药 的 横 切 面 上 ， 可 观察 到 合营 柱 基部 两 侧 各 有 1 枚 可 育 雄蕊 ,其 花药 均 由 一 对 
侧 生花 药 室 组 成 ， 朝 近 轴 面 弯 曲 生长 ， 有 围 抱 合营 柱 之 势 〈 图 版 I: 1) 。 每 对 花药 室 连 接 
处 的 薄 壁 细胞 染色 较 浅 ， 具 有 明显 的 主 维 管束 ， 构 成 一 条 较 宽 的 药 隔 组 织 〈 图 版 I: 1) 。 
花药 室 中 央 有 一 团 孢 原 细胞 分 化 为 染色 较 浅 的 薄 壁 细胞 ,， 且 未 参与 不 育 隔 膜 组 织 的 形成 ,其 
中 最 外 1~2 层 细胞 径 向 伸 长 ， 发 育 为 具有 双核 的 内 绒 秸 层 〈 图 版 I: 2, 3) 。 小 孢子 母 细 胞 
时 期 , 花药 室 表皮 下 的 一 个 孢 原 细胞 经 2 次 平 周 分 裂 形 成 了 具有 4 层 细胞 的 成 熟 花 药 壁 ,| 
外 至 内 分 别 为 : 表皮 、 药 室内 壁 、 中 层 和 绒 秸 层 〈 图 版 JI: 4. 5) 。 因 此 ， 花 药 壁 发 育 模式 
为 单子 叶 型 。 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 期 间 ， 表 皮 细 胞 多 为 整齐 的 长 方形 (图 版 I: 1，7) ， 
有 的 呈 波 浪 状 或 齿 状 〈 图 版 IT: 4~6) ; 药 室内 壁 细 胞 增 大 呈 方 廊 形 至 长 方形 〈 图 版 I: 4~10); 
中 层 细胞 细小 ， 单 核 ， 绒 秸 层 细胞 增 大 具有 明显 的 双核 〈 图 版 I: 4~8) 。 在 小 孢子 四 分 体 
或 小 孢子 单 体 时 期 (图 版 I: 6~9) ， 中 层 和 绒 秸 层 降解 明显 ， 药 室内 壁 细胞 继续 增 大 ， 表 
皮 细 胞 变 窗 。 花 药 成 熟 时 ， 花 药 壁 仅 剩 下 表皮 残迹 和 带 状 纤 维 加 厚 的 药 室内 壁 层 〈 图 版 I: 
100 。 从 成 熟 花药 的 纵 切 面 和 横 切 面 上 ， 可 以 观察 到 不 育 隔膜 组 织 降解 明显 ， 花 药 顶 部 凹陷 
处 的 花药 壁 较 薄 (图 版 I: 11) ， 发 生 断 裂 ， 准 备 散 粉 〈 图 版 I: 12) 。 
2.3 小 孢子 发 生 和 雄 配子 体 发 育 

发 育 早期 , 花药 室 表 皮下 的 分 生 组 织 经 有 丝 分 裂 形 成 孢 原 细胞 ， 药 室 中 央 的 孢 原 细胞 分 
化 为 染色 较 浅 的 不 育 隔膜 组 织 , 靠 外 侧 的 孢 原 细胞 分 化 为 染色 较 深 、 核 质 比 大 的 造 钨 细胞 (图 
BRI: 1, 2) ， 紧 接着 分 裂 形成 了 核 质 比 大 、 排 列 紧密 的 小 孢子 母 细 胞 (图 版 三: 1) o 
孢子 母 细 胞 经 减 数 分 裂 工 的 前 期 〈 图 版 II: 2, 3) 、 中 期 〈 图 版 IT: 4) 、 后 期 〈 图 版 II: 5) 
MRAD R I[ 形成 了 处 于 同一 个 细胞 内 的 正四 面体 排列 的 4 个 子 核 ( 图 版 三 : 50 。 接 着 ， 
4 个 子 核 间 出 现 了 明显 的 子 细胞 壁 , 产生 了 3 种 排列 方式 的 小 孢子 四 分 体 , 包括 正四 面体 (图 


1、A 人 《人生 甘 日 荆 | 
ive TFABTI 
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Wa: 7) 、 左 右 对 称 型 “图 版 II: 8) 和 十 字 交 叉 型 “图 版 II: 9) 。 因 此 ， 紫 纹 兜 兰 的 小 
孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 的 胞 质 分 裂 方式 为 同时 型 〈Johri et al., 1992) 。 接 着 ， 小 孢子 有 的 从 四 
分 体内 释放 出 来 〈 图 版 IT: 10) ， 有 的 继续 保持 在 四 分 体内 〈 图 版 II: 11) ， 继 续 通过 有 丝 
分 裂 形 成 了 具有 2- 核 的 花粉 粒 或 四 合 花粉 〈 图 版 II: , 


AMAT. 


1. 早期 花药 原 基 分 化 出 一 对 侧 生 并 列 药 室 


， 中 央 分 化 为 不 育 隔膜 组 织 ， 小 孢子 训 呈 浅 U 型 。2，3. 不 育 隔 


膜 组 织 边 缘分 化 出 1~2 层 具 双核 的 内 绒 息 层 细 胞 (3) 。4，5. 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 期 间 的 4 层 花 药 壁 ， 


TER: RERNI EKAI) . 6-9. 小 孢子 四 分 体 时 期 的 花药 壁 ， 包 括 : 人 齿 状 的 表皮 、 增 大 的 药 室 内 


壁 、 降 解 的 中 层 和 绒 秸 层 ， 注 : ARERR (8 白 箭头 所 指 ) 。10. 成 熟 花药 时 的 花药 壁 ， 示 表皮 降解 ， 


药 室 内 壁 纤维 状 加 厚 。11，12. 成 熟 花药 的 纵 切面 (11) 和 横 切 面 (12) ， 示 中 央 不 育 隔膜 组 织 降解 ， 花 


药 室 顶部 花药 壁 变 薄 并 开裂 (11， 箭 头 所 指 ) 。 


He; sp. DETE; ss. 不 育 隔 膜 组 织 ; 


st. 


柱 


en. 药 隔 组 织 ; ep. KE; en. BRAKE; it. ASHE; m 


k; t RENE. 


1. Two anther primordia surrounding a stigma, indicating each containing a pair of lateral thecae with 2 
microsporangia. 2, 3. Sterile septum tissue differentiated in the center of each theca with 1-2 layers of inner 
tapetum (3). 4, 5. Developed anther walls during sporogenesis, including 4 layers, noting binucleated tepetum 
(arrow indicated). 6-9. Anther walls at microspores developed, containing toothed epidermis and enlarged 
endothecium, while middle layer and tapetum degraded, noting binucleated inner tepetum in 8. 10. Anther wall at 
2-celled pollen grains, indicating debris of epidermis and fibrously thickened endothecium. 11, 12. Longitudinal 
(11) and cross (12) sections of ripened anther, indicating a slit of each theca and collapsed sterile septum (arrow 
indicated). en. Connective tissue; ep. Epidermis; en. Endothecium; it. Inner tapetum; m. Middle layer; sp. 
Sporangia; ss. Sterile septum; st. Stigma;.t. Tapetum. 
图 版 I RACHA NEARER A 


Plate II Development of anther wall in Paphiopedilum purpuratum 
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1. 小 孢子 母 细 胞 。2~$. 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 I 的 前 


孢子 保持 在 四 分 体内 ， 发 育 为 2- 细胞 型 的 四 


包 减 数 分裂 [的 后 期 ， 示 正四 面体 排列 的 4 个子 核 ， 没 有 明显 的 子 细胞 壁 。7~9. 小 孢子 四 分 体 排列 多 样 : 


正四 面体 CD ， 左 右 对 称 (8) 和 十 字 交 叉 型 (9) 。10. 从 四 


AL (12) . ge. SAAN; ve. 营养 细胞 。 


合 花粉 AD ; 


(比例 尺 =2 um) 
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期 (2，3) ， 中 期 (4) 和 后 期 C5) 。6. 小 孢子 母 细 


T 


分 体 里 游离 出 来 的 小 孢子 。11，12. 有 的 小 


的 小 孢子 游离 出 来 发 育 为 2 细胞 型 的 单 花粉 


1. Microspore mother cells. 2-5. Microsporogenesis: Meiosis prophase I (2, 3), metaphase I (4), anaphase I (5). 6. 


Anaphase II, noting no obvious walls between daughter nuclei. 7-9. Varied arrangements of microspore tetrads: 


tetrahedral (7), isobilateral (8), and decussate (9). 10. Mcirospores released from tetrads. 11, 12. 2-celled pollen 


tetrads (11); 2-celled separate pollens (12). gc. Generative cell; ve. Vegetative cell. (Scale bars = 2 uum) 


图 版 HI 紫 纹 兜 兰 的 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 发 育 


Plate III Microsprogenesis and gametogenesis in Paphiopedilum purpuratum 


3 讨论 与 结论 


雄 巷 数 目 和 花药 发 育 胚胎 学 特征 ,包括 花药 室 数目 、 花 药 壁 发 育 类 型 、 


四 分 体 排列 形式 以 及 散粉 单元 方式 等 ,在 


ABA. MEF 


小 孢子 发 生 的 胞 


E 被 子 植物 ， 尤 其 是 兰 科 分 类 学 


中 占有 重要 的 一 席 之 地 (Johri etal., 1992; Dressler, 1993; 胡适 宜 ，2005; Singer et al., 2008, 


Et, 2023) 。 现 有 研究 表明 ， 关 于 兰 科 的 花药 发 育 的 研究 资料 ， 集 中 在 具 三 雄 芒 的 拟 兰 亚 
科 和 具 单 雄蕊 的 兰 亚 科 和 树 兰 亚 科 , 较 少见 于 具 双 雄蕊 的 构 兰 3 


科 (Vanilloideae〉 的 花 


兰 的 花形 态 和 花药 发 育 胚胎 学 特征 ， 


下 。 


EF, 


HR BPE BS AY Er e = IE 


AIR T KAE 


ARAWHILAZA (42, 2023) 。 据 此 ， 本 看 
结合 现 有 资料 ， 比 较 分 析 了 它们 的 分 类 学 意义 ， 具体 如 


3.1 新 月 形 退 化 雄蕊 和 具 条 纹 脉 的 莹 片 的 分 类 学 意义 值得 重视 
紫 纹 兜 兰 具有 紫色 条 纹 脉 的 中 苯 片 和 新 月 形 的 退化 雄蕊 的 花形 态 特征 ,明显 区 别 于 大 多 


Be ay 
单 花 斑 叶 组 的 划 


前 者 包括 紫 纹 兜 兰 


余 5 种 以 及 同一 亚 属 
的 3 Mith F 


ES 


的 多 花 无 耳 组 CPaph. Sect. Coryopedilum) 的 3 个 


imn os 
AJ6— 


1， 具 有 较 高 的 物种 识别 度 。 值 得 注意 的 是 ， 这 两 个 特 行 


CP. callosum) . HERZ 


EXE WLP RAC IES WEE BA] 


o 


CP. barbartum) 、 劳 


R= CP. lawrenceanum) | (Cox et al., 1997; Chochai et al., 2012; Tsai et al., 2020) 和 国产 


的 2 个 种 [秀丽 兜 兰 CP. venustum) 、 彩 


括 国王 兜 兰 CP rothschildianum) . © Ji 


Zi 


JB a 


CP. wardii) | (xf 


2009) 。 后 者 包 


ML 


9875 CP. sanderianum ) RISE TE 3€ 90 75 CP. philippinense), 


它们 都 具有 这 两 个 重要 分 类 学 意义 的 形态 特征 〈Cribb, 1998) 。 这 似乎 意味 着 单 花 斑 叶 组 和 


多 花 无 耳 组 之 间 也 许 存在 着 一 定 亲 缘 关 系 ， 值 得 进 


结构 在 兜 兰 属 


! 则 差异 明显 (Cribb, 1998) ， 其 分 类 


步 研究 。 同时， 考虑 到 退化 雄蕊 的 形态 
学 


意义 值得 继续 重视 。 


3.2 紫 纹 忽 兰 可 育 雄 营 花 药 成 熟 时 的 花粉 类 型 


ROC 
unit) , Bex RLI Ak H 
为 花粉 单 


AL 


兰 属 的 花粉 也 被 描述 为 


2-4 


粉 粒 ， KERER 


rota 


[yj —— 


的 花药 成 熟 开 裂 后 ， 露 出 
物质 粘连 为 一 团 
粒 散 生 是 兜 兰 属 的 分 类 学 特 行 
胞 型 单 粒 花 粉 〈Sood & Rao, 1988) 。 不 过 ， 后 来 的 研究 进 
证 实 了 兜 兰 属 〈 任 玲 和 王 伏 雄 ，1987) 和 构 兰 属 (Kant, 2011) 成 熟 的 散粉 单元 均 为 黏 性 花 


团 
， 形 似 树 兰 亚 科 的 花粉 团 


表面 光滑 但 有 黏 性 的 散粉 单元 (pollen dispersal 


(pollinium) 。 有 研究 认 


EZ — (Swamy, 1949; Poddubnaya-Arnoldi, 1960) ， 构 


步 


层 细 胞 降解 后 的 脂 类 物质 ,含有 黄色 的 类 胡萝卜 素 , 被 称 为 


花粉 鞘 类 物质 ， 有 具有 将 整个 花药 内 的 花粉 粘 成 一 体 ， 提 高 传粉 效率 的 特征 〈 任 玲 和 王 伏 雄 ， 
1987) ， 这 与 其 他 4 个 亚 科 的 散粉 单元 类 型 截然 不 同 〈Singer et al., 2008) 。 本 研究 观察 到 
紫 纹 狗 兰 成 熟 花药 内 的 花粉 细胞 较为 稀 琉 ， 既 有 单 粒 花粉 也 有 四 合 花 粉 ， 并 非 如 万 代 兰 属 
(Vanda Jones ex R. Br.) GKS, 2019) 和 巾 唇 兰 属 (Pennilabium J. J. Sm.) (EWM, 
20200 的 花粉 团 那 样 排列 紧密 。 这 样 的 “ 黏 性 花粉 ”在 长 准 兜 兰 CP. dianthum) 〈 史 军 等 ， 
2007) 和 绿 花 构 兰 〈C henryi) (Li etal., 2008) 的 传粉 者 身上 清晰 可 辨 ， 支 持 了 前 人 的 观 
点 ( 任 玲 和 王 伏 雄 ,1987) ， 为 进一步 理解 构 兰 亚 科 的 传粉 生物 学 提供 了 形态 学 和 胚胎 学 方 
看 的 数据 。 
3.3 兰 科 花 药 室 数目 和 不 育 隔膜 组 织 分 化 的 重要 性 

现 有 资料 表明 ， 在 兰 科 花药 发 育 过 程 中 ， 不 育 隔膜 组 织 的 分 化 和 降解 对 于 理解 五 个 亚 
科 不 同 散 粉 单元 类 型 的 形成 是 非常 重要 的 ( 李 囊 ,2023) 。 在 具有 单 雄 营 的 兰 亚 科 和 树 兰 亚 
科 的 花药 发 育 过 程 中 , 早期 花药 原 基 分 化 出 的 不 育 隔 膜 组 织 的 数目 、 朝 向 和 位 置 对 于 花粉 小 


Ht (massulae) 和 花粉 团 (pollinium ) 的 类 型 和 数目 至 关 重 要 (Freudestein & Rasmussen, 1996, 


=| 


1997; Freudestein et al., 2002; Kant & Goel, 2014) 。 这 是 因为 不 育 隔膜 组 织 在 后 期 会 发 生 降 
解 ， 把 成 熟 花粉 圳 分 割 为 大 小 不 同 〈 等 大 或 不 等 大 ) 、 数 目 不 等 (2、4、8) 和 形态 多 样 (全 


缘 、 孔 裂 、 浅 裂 、 深 裂 ) 的 散粉 单元 (Freudestein & Rasmussen, 1996; Singer et al., 2008; Kant 


& Hossain, 2010; Kant et al., 2013; 张 锦 等 ，2019; SIAE, 2020; HKZ, 2020) 。 本 研 
究 观察 到 紫 纹 兜 兰 早期 的 花药 分 化 为 一 对 侧 生 药 室 , 每 个 药 室 中 央 的 孢 原 细胞 分 化 出 一 条 不 
育 隔膜 组 织 , 形成 一 个 靠边 的 具 浅 凹 的 弧 形 小 孢子 圳 。 这 一 点 在 前 人 的 研究 中 均 未 得 到 重视 ， 
忽略 了 花药 室 数目 和 不 育 隔膜 组 织 分 化 的 关系 ， 例 如 和 白 唇 构 兰 《〈《C. cordigerum) 和 扇 脉 构 兰 


(C. japonicum) 被 分 别 描述 为 4 室 花 药 和 四 个 小 孢子 赛 〈(Sood & Rao, 1988; Ghimire et al., 
20200 ， 为 理解 构 兰 亚 科 的 花药 发 育 的 分 类 学 意义 带 来 了 困惑 。 因 此 ， 花 药 室 的 数目 和 不 育 
隔膜 组 织 分 化 之 间 的 关系 值得 深入 探讨 〈Kant & Goel, 2014) 。 
3.4 紫 纹 兜 兰 单子 叶 型 花药 壁 发 育 的 分 类 学 意义 

紫 纹 兜 兰 的 花药 壁 有 4 层 ， 属 于 单子 叶 型 。 这 与 构 兰 亚 科 现 有 的 研究 结果 均 不 同 ， 具 有 
分 类 学 价值 。 例 如 : 同属 植物 的 南 印 兜 兰 〈P druryi) (Swamy, 1949) Alia EIB CP. 


godefroyae) 〈 任 玲 和 王 伏 雄 ，1987) 的 花药 壁 有 5 层 ， 属 于 基本 型 ， 而 构 兰 属 的 白 唇 构 兰 


(Sood & Rao, 1988; Kant, 2011) 和 扇 脉 构 兰 (Ghimire et al., 20200. 的 有 6~8 层 ， 为 多 层 型 


花药 壁 。 在 兰 科 里 ， 单 子叶 型 花药 壁 多 见于 兰 亚 科 ， 如 斑 叶 兰 属 CGoodyera R. Br.) (Sood, 


1988) 、 蜂 兰 属 COphrys L.) (Aybeke, 2012) 、 玉 凤 花 属 (Habenaria Willd.) (Vij & Sharma, 


1987; Sood, 1986) 、 角 盘 兰 属 (Herminium L.) (Sood & Rao, 1986) 和 鸟 足 兰 属 (Satyrium 
Sw.) (Rao & Sood, 1979) LAR BE 25 ERES SS) FHS, 20200 等 ， 而 多 层 型 花药 壁 
普遍 出 现在 树 兰 亚 科 ， 包 括 万 代 兰 属 〈 张 锦 等 ，2019) 和 竹 叶 兰 属 (Arundina Blume) OH 
RES, 20200 等 。 此 外 ， 拟 兰 亚 科 的 成 熟 花 药 壁 也 普遍 具有 4-5 层 ， 有 的 地 方 具 有 2 层 加 
厚 的 药 室内 壁 ， 但 关于 其 花药 壁 类 型 的 特征 和 分 类 学 意义 并 未 被 提 及 (Kocyan & Endress, 
2001; Singer et al., 2008) 。 因 此 ， 本 研究 认为 花药 壁 的 层 数 和 类 型 在 兰 科 植物 的 花药 发 育 中 
非常 多 样 ， 这 在 其 他 被 子 植物 里 是 不 常见 的 ， 值 得 重视 。 

被 子 植物 的 绒 想 层 细胞 核 通常 为 单 核 , 但 部 分 物种 也 有 双核 ， 且 在 属 内 较为 稳定 ， 具有 
一 定 的 分 类 学 意义 Johri etal., 1992) 。 紫 纹 忽 兰 花药 壁 绕 息 层 和 不 育 隔膜 组 织 的 内 绕 稚 层 


均 具 双核 现象 ， 这 与 南 印 久 兰 《Swamy, 1949) 和 十 德 兜 兰 〈 任 玲 和 王 伏 雄 ，1987) 的 观察 


Am 


结果 一 致 ,但 与 构 兰 属 白 展 构 兰 (Sood & Rao, 1988; Kant, 2011) F Ik} (Ghimire et al., 
2020) 有 具 单 核 绒 秆 层 的 结果 不 同 。 这 说 明 绒 秆 层 细胞 核 的 数目 或 许可 以 作为 兜 兰 属 和 构 兰 属 
界限 划分 的 依据 之 一 。 有 意思 的 是 ，Swamy (1949) 曾经 系统 地 观察 了 兰 科 16 属 28 种 植物 
配子 体 发 育 的 胚胎 学 特征 ， 其 中 ,， 南 印 兜 兰 具 有 双核 绒 秸 层 ， 明 显 区 别 于 其 他 单 雄蕊 类 的 兰 
科 植 物 ， 因 此 双核 绒 秸 层 被 认为 是 构 兰 亚 科 的 鉴别 特征 之 一 。 不 过 ， 后 来 Sood (1988) 也 
发 现 了 兰 亚 科 的 斑 叶 兰 (G. rarepens) 也 存在 双核 绒 息 层 的 现象 ， 提 出 该 特征 并 非 上 共 双 雄蕊 
兰 的 构 兰 亚 科 所 特有 。 这 一 点 在 后 人 的 研究 结果 里 也 得 到 证 实 。 现 有 兰 科 花药 发 育 资料 表明 ， 
单 核 绒 秆 层 较为 普遍 ， 见 于 拟 兰 亚 科 、 兰 亚 科 和 树 兰 亚 科 等 大 部 分 类 群 (Vij & Sharma, 1987; 
Singer et al., 2008; 张 锦 等 ，2019) ， 而 双核 绕 秆 层 相 对 少见 ， 出 现在 构 兰 亚 科 的 兜 兰 属 以 


FI 及 兰 亚 科 和 树 兰 亚 科 的 一 些 物种 ， 如 火烧 兰 属 CEpipactis Zinn) (Sood, 1997; Bhanwra et al., 


nll 
We 


2006a) . £O -5 (Cymbidium pendulum) ~ R= CSmitinandia micrantha) (Bhanwra et al., 
2006b) 和 紫花 苞 舌 兰 CSpathoglottis plicata) (Sriyot et al., 2015) 等 。 此 外 , TES 5€ (Spiranthes 
sinensis) 的 花药 发 育 过 程 中 , 绒 息 层 细胞 在 分 化 早期 为 单 核 , 成 熟 时 变 为 双核 (Sood, 1989), 
这 个 过 程 在 紫 纹 忽 兰 的 花药 发 育 过 程 中 未 曾 注意 到 。 因 此 , 还 需要 观察 发 育 完整 的 花药 壁 结 
构 的 细胞 特征 来 确定 绒 息 层 细胞 核 数 目 Johri et al., 1992) 。 
3.5 紫 纹 兜 兰 的 小 孢子 发 生 和 雄 配 子 体 发 育 的 分 类 学 意义 

紫 纹 兜 兰 的 小 孢子 母 细胞 通过 同时 型 胞 质 分 裂 方式 形成 小 孢子 四 分 体 , 通过 有 丝 分 裂 形 
成 了 2- 细 胞 型 花粉 ， 兼 具 单 粒 花粉 和 四 合 花粉 共存 的 现象 ， 这 与 构 兰 亚 科 现 有 研究 资料 基 
AS — 7t (Poddubnaya-Arnoldi, 1960; Sood & Rao, 1988; Brown & Lemmon, 1996; Kant, 2011; 


Ghimire et al., 2020) ， 可 作为 该 亚 科 区 别 于 其 他 亚 科 的 胚胎 学 特征 。 虽 然 最 早 的 研究 表明 构 


兰 属 为 连续 型 胞 质 分 裂 CGuignard, 1882) ， 但 并 未 得 到 后 续 


发 育 过 程 中 , 同时 型 胞 质 分 裂 较为 普遍 


究 资 料 的 支持 。 
, 而 连续 型 胞 质 分 裂 相对 较 少 , 后 者 见于 万 代 兰 属 ( 张 


ChinaXiv 合 


在 兰 科 花药 


锦 等 , 2019)、 蜂 兰 属 (Aybeke, 2012) MET 75/8 CSpathoglottis Blume) (Sriyot et al., 2015). 


因此 , 小 孢子 发 生 的 胞 质 分 裂 方 式 在 兰 科 分 类 系统 中 的 演化 趋势 也 值得 


Rudall, 1999; Furness et al., 2002) 。 


EE 点 关注 (Furness & 


紫 纹 兜 兰 的 小 孢子 四 分 体 排列 方式 多 样 ， 包 括 正 四 面体 、 左 右 对 称 型 和 十 字 交 叉 型 ， 为 


理解 小 孢子 四 分 体 排列 方式 的 分 类 学 意义 提供 了 新 资料 。 已 有 下 
体 排列 方式 多 样 ， 多 达 5 


等 〈 胡 适宜 ，1982; Johrietal, 1992) 。 


几 种 排列 方式 是 现 有 兰 科 花药 发 育 中 比较 少见 的 。 值 得 
与 散粉 单元 内 部 的 四 合 花 粉 的 排列 方式 基本 保持 
2013) 和 树 兰 亚 科 的 坚固 花粉 团 ( 张 锦 等 ，2019; 


注意 的 是 , 小 孢子 


药 发 育 过 程 中 均 得 到 了 证 实 ， 对 于 理解 兰 科 的 成 熟 花粉 形态 具有 重要 意义 。 
3.6 结论 


综 上 所 述 ， 本 研究 提出 以 下 观点 ， 仅 供 参 考 。 
JE HESS TEE TES 2 
带 ， 其 亲缘 关系 值得 继续 探究 。 OD XOU 
花 器 官 发 生 过 程 中 , 可 育 雄 巷 和 退化 雄 营 以 及 雌 营 柱 头 的 形态 
, 且 三 者 之 间 的 生长 速度 存在 明显 分 化 , 可 育 雄 营 的 花药 发 育 


a 


(D 紫 纹 兜 兰 


“ 工 ” 型 和 线 型 


究 表明 , 兰 科 的 小 孢子 四 分 
!， 包 括 : 正四 面体 、 左 右 对 称 型 、 十 字 交 叉 型 、 
其 中 ， 正 四 面体 最 常见 ， 左 右 对 称 型 次 之 ， 而 其 余 
四 分 体 的 排列 方式 
一 致 。 这 在 兰 亚 科 的 花粉 小 块 〈《Kant et al., 


WRES, 2020; FE, 


2020) 等 的 花 


的 带 纵 条 纹 的 背 萝 片 和 新 
属 较为 少见 , 可 以 作为 忽 兰 亚 属 单 花 斑 叶 组 和 多 花 无 耳 组 联系 的 纽 
企 花 荔 期 和 开放 花 时 的 合营 柱 结构 差异 说 明 
建成 发 生 在 花 发 育 


后 期 , 即 花 


育 早 于 退化 雄蕊 和 柱 涉 。(3) 


紫 纹 兜 兰 的 花药 具有 一 对 侧 生花 药 室 和 不 育 隔 膜 组 织 的 分 化 , 这 与 同属 植物 记录 的 各 有 四 室 


花药 和 四 个 小 孢子 吉 的 结果 均 不 同 ， 值 得 关注 。 
和 构 兰 属 间 界 限 划分 的 依据 之 一 ， 前 者 为 双核 ， 后 者 为 单 核 。 

学 特征 与 相关 兰 科 类 群 存在 明显 异同 ， 有 共有 一 定 的 分 类 
壁 的 发 育 类 型 、 绒 息 层 的 细胞 核 数 目 、 胞 质 分 裂 类 型 、 
现 有 资料 表明 花形 态 和 花药 发 育 胚胎 学 特征 在 兰 科 不 同 分 类 和 群 
2012; Sriyot et al., 2015; 谭 庆 琴 等 ， 
因此 ， 有 必要 选择 种 以 上 的 分 类 群 (组 、 亚 属 、 属 、 亚 族 、 族 、 
步 积 累 资 料 , 为 解决 有 争议 的 分 类 系统 学 问题 提供 花形 态 


2010; Kant & Goel, 2013; Valencia-Nieto et al., 2016) 。 


2020) , {Af 


( 


小 孢子 四 分 体 的 排 


\ 


WAL) 为 代表 


5) ROE 


和 胚胎 学 订 


(4) 绒 秆 层 细 胞 核 数 目 或 许可 用 于 兜 兰 


ABA NM 


学 意义 ， 包 括 花药 室 的 数目 、 花 药 
列 形式 等 。 (6 
间 均 有 明显 差异 CAybeke, 

究 过 的 类 群 不 足 200 种 〈 作 者 初步 统计 ) 。 
开展 研究 ， 逐 


Ed (Swamy, 1949; Kant, 


作 期 刊 


致 W: 云南 丰 春 坊 生 物 科技 有 限 公司 王 晓 云 女士 和 徐 志峰 先生 提供 实验 材料 , 西南 林业 大 
学 云南 生物 多 样 性 研究 院 提 供 实 验 平台 ， 古 旭 老 师 提 供 实验 指导 
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